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Plasticidade fenotipica de Hydrilla verticillata em resposta a resisténcia
bidtica e ao carbono inorganico

RESUMO

Hydrilla verticillata € uma macrofita aquatica invasora amplamente distribuida e pode ter seu
crescimento limitado pela disponibilidade de carbono inorganico (CI), uma variavel
relacionada as mudangas globais, e pela resisténcia bidtica oferecida por espécies nativas. Os
efeitos da disponibilidade de CI e da resisténcia biotica oferecida pela macrofita nativa Egeria
najas sobre H. verticillata, e a estratégia de plasticidade fenotipica dessa espécie invasora
foram avaliados em mesocosmos com diferentes concentracdes de Cl e na presenca ou
auséncia de E. najas. H. verticillata apresentou o melhor desempenho através da estratégia
“Jack-and-master”, que une robustez de fitness em condic¢des de baixa disponibilidade de Cl &
capacidade de aumentar o fithess quando o recurso se torna abundante. Essa espécie
apresentou maior taxa de crescimento relativo em altas disponibilidades de CI, mostrando sua
alta capacidade de aproveitamento desse recurso, e na presenca de E. najas (resisténcia
bidtica). H. verticillata teve maior razdo raiz:ramos do que E. najas, sugerindo melhor
capacidade de captacdo de recursos do sedimento. O elevado nimero de brotos em H.
verticillata a confere maior capacidade de dispersdo, o que é condizente com estratégias de
plantas invasoras. Por fim, seu elevado crescimento na presenca da espécie nativa,
comparativamente aos mesocosmos onde cresceu individualmente, mostrou que pode haver
efeito de facilitacdo por parte da nativa. Dessa forma, ambientes com maior disponibilidade
de CI bem como ambientes com a presenca da espécie nativa, podem ser favoraveis a invasao
por H. verticillata.

Palavras-chave: Jack-and-master. Invasfes bioldgicas. Macrofitas aquéticas. Alcalinidade.
Mudancas globais.



Phenotypic plasticity of Hydrilla verticillata in response to biotic resistance
and inorganic carbon

ABSTRACT

Hydrilla verticillata is an invasive aquatic macrophyte widely distributed and may have its
growth limited by inorganic carbon (IC) availability, related to global changes, and by biotic
resistance provided by native species. We evaluated the effects of IC availability and biotic
resistance provided by the native macrophyte Egeria najas on H. verticillata, and the
phenotypic plasticity strategy of this invasive species, in mesocoms with different IC
concentrations and in the presence or absence of E. najas. H. verticillata showed the best
performance through Jack-and-master strategy, which joints fitness robustness under
conditions of low availability of IC and capacity to increase fitness when the resource
becomes abundant. This species showed a higher relative growth rate both in high IC
availability, showing its high capacity for exploitation of this resource, and when co-occurring
with E. najas (biotic resistance). H. verticillata showed higher root:shoot ratio than E. najas
suggesting better capacity of harvesting sediment resources. The high sprouts number showed
by H. verticillata gives it a greater dispersion capacity, which is consistent with invasive
plants” strategies. Finally, its high growth under the presence of the native species, compared
to mesocosms where it had grown individually, showed that there may be facilitation effect by
the native species. Thus, environments with high IC availability as well as environments with
the presence of native species may be prone to invasion by H. verticillata.

Keywords: Jack-and-master. Biological invasions. Aquatic macrophytes. Alkalinity. Global
change.
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1 INTRODUCAO

Mudangas globais e espécies invasoras estdo entre os principais fatores que alteram a
biodiversidade, sendo que os ecossistemas de &gua doce sdo especialmente sensiveis a
influéncia desses fatores (Sala et al. 2000). Os efeitos das mudancas globais ja atingiram esses
ambientes, levando sua biodiversidade a ficar seriamente ameacada (Carpenter et al. 2011). A
degradacdo de ecossistemas aquaticos torna-se especialmente preocupante porque eles
concentram a maior biodiversidade por unidade de &rea do planeta (Balian et al. 2008). Neste
contexto, incluem-se as invasdes bioldgicas, que se constituem entre os principais problemas
ambientais da atualidade (Vitousek et al. 1997; Carpenter et al. 2011), existindo a necessidade

latente de melhor entender esse processo ecologico (Bradley et al. 2010).

As macrofitas aquaticas desempenham papéis muito importantes nesses ecossistemas
(p. ex. estruturacdo de habitats e produgdo priméaria) (Thomaz e Esteves 2011) e alteraces na
composicdo e estrutura dessa comunidade podem causar impactos significativos na
biodiversidade (p. ex. composicdo e riqueza de espécies nativas) e nos processos
ecossistémicos (p. ex. caracteristicas fisicas e quimicas dos ambientes e ciclos
biogeoquimicos) (Schultz e Dibble 2012; Thomaz et al. 2015). Dentre essas plantas, muitas
espécies sao reportadas como invasoras e daninhas em ambientes naturais e antropizados
(Hofstra et al. 1999; Michelan et al. 2010; Eller et al. 2015).

A elevada plasticidade fenotipica de algumas espécies de macrofitas (Barret et al.
1993; Di Nino et al. 2007; Thiébaut e Di Nino 2009; Mozdzer e Megonigal 2012; Eller et al.
2015; Fleming e Dibble 2015) as confere a capacidade de responder de diferentes maneiras a
gradientes ambientais, sem necessariamente apresentarem variacdo genética. Muitas dessas
espécies, inclusive, como as do grupo das “elodeids” (Riis et al. 2010), apresentam estratégia
de reproducgdo clonal, resultando em nenhuma recombinagdo genética. Espécies invasoras
hipoteticamente apresentam maior plasticidade fenotipica associada ao fitness quando
comparadas a espécies nativas (Davidson et al. 2011). Além disso, seu potencial invasor pode
ser elevado em funcgdo desse traco, pois ele permite a essas espécies habitar locais em um
novo ambiente sem passar por adaptacdo genética local através de selecdo natural (Sultan
2000).
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As invasoras podem apresentar trés estratégias distintas relacionadas a plasticidade
diante de um gradiente de recursos (Richards et al. 2006). Na estratégia “Jack-of-all-trades”, a
espécie, populacdo ou genotipo invasor é capaz de manter seu fitness constante em uma
variedade de ambientes; na estratégia ‘“Master-of-some”, o invasor € capaz de aproveitar
rapidamente condi¢des favoraveis; e a estratégia combinada “Jack-and-master” prediz que o

fitness € mantido robusto em condic@es estressantes e & aumentado em condicdes favoraveis.

Uma espécie de plasticidade fenotipica reconhecida é a macrofita submersa enraizada
Hydrilla verticillata (L.f.) Royle, uma invasora recente dos ecossistemas aquéaticos
continentais brasileiros, registrada pela primeira vez em 2005 na planicie de inundacgéo do alto
Rio Parand, onde se dispersou rapidamente (Sousa 2011) na calha principal e em canais
laterais do rio (Sousa et al. 2009). Essa espécie ¢ nativa da Asia e Australia, e esta presente
em todos os continentes, exceto Antartida (Cook e Ludnd 1982). Diversos problemas
ecologicos, como supressdo da comunidade nativa de macrofitas e mudancas nas
caracteristicas do ambiente (Sousa 2011), e sociais, como navegacdo e pesca (Langeland

1996), tém sido relatados em decorréncia da invasdo dessa especie.

Filtros ambientais exercem um papel importante nos resultados do processo de invasao
e no sucesso de uma espécie invasora (Godfree et al. 2004; Burton et al. 2011). Esses filtros
podem ser bidticos (p. ex. hervivoria, diversidade e densidade de nativas) ou abidticos (p. ex.
disponibilidade de nutrientes e caracteristicas quimicas e fisicas dos ecossistemas aquéaticos)
(Thomaz et al. 2015). Na planicie de inundacdo do alto rio Parana, por exemplo, a baixa
ocorréncia de H. verticillata em lagoas pode estar relacionada a resisténcia biotica exercida
por competidores nativos (T. Meurer, dados ndo publicados). O principal competidor em
potencial para essa espécie é a Hydrocharitaceae nativa Egeria najas Planchon,
morfologicamente muito semelhante a H. verticillata (Mormul et al. 2010; Umetsu et al.
2012). E. najas tem sua area nativa no sudoeste do Brasil, nordeste da Argentina e no
Paraguai, e ndo é invasora fora de sua area de ocorréncia (Cook e Urmi-koénig 1984).
Entretanto, essa espécie nativa tem o potencial de se comportar como invasora e causar

problemas em reservatdrios em sua regido nativa de ocorréncia (Martins et al. 2008).

J& o sucesso de H. verticillata em outros ambientes dessa planicie de inundagdo pode
estar relacionado com a alcalinidade da agua, que ja foi demonstrada como uma variavel que
influencia o crescimento de outras macrofitas submersas, inclusive E. najas, in vitro (Pierini e

Thomaz 2004; Freitas e Thomaz 2011) e como uma variavel preditora da ocorréncia de H.
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verticillata in situ (Sousa et al. 2009). A alcalinidade representa compostos carbonados
presentes nas aguas naturais (Esteves e Marinho 2011), dentre estes, 0 mais abundante na
faixa de pH destes mesmos sistemas é o bicarbonato (HCO3") (Thomaz et al. 2004a;b). Este
ion representa uma importante fonte de carbono inorganico (CI) utilizada por macréfitas
submersas, incluindo H. verticillata (Maberly e Spence 1983; Thomaz e Esteves 2011,
Hussner e Jahns 2015), de forma que, de acordo com sua concentracdo, pode favorecer ou
limitar o crescimento dessa espécie. O bicarbonato € absorvido pelas folhas dessas macrofitas
e entdo convertido em CO, nas células do mesofilo (Pierini e Thomaz 2004b). Esse tipo de
metabolismo C4 ja foi descrito para H. verticillata (Magnin et al. 1997) e também para o
género Egeria (Casati et al. 2000). Além disso, foi demonstrado que a espécie nativa E. najas
ndo é limitada por nutrientes do sedimento na planicie de inundacdo do alto rio Parana e no
reservatorio de Itaipu (Thomaz et al. 2007), o que sugere que outros fatores ambientais, como

a alcalinidade, podem melhor predizer a distribuicdo dessas espécies.

Estudos experimentais e de campo mostraram efeitos de espécies nativas (Michelan et
al. 2013) e variaveis abidticas (Thomaz et al. 2012) agindo como filtros para invasdo por
macrofitas aquéaticas. Essa abordagem de filtros ambientais pode ser aplicada a competicdo
entre H. verticillata e E. najas, e ao efeito da alcalinidade mediando as interacdes entre essas
espécies. Dessa forma, a espécie nativa E. najas agiria como um filtro bi6tico e ao exercer
resisténcia bidtica, reduziria o crescimento de H. verticillata. A alcalinidade por sua vez,
agiria como um segundo filtro, abi6tico, uma vez que representa a disponibilidade de carbono

inorganico, que limita o crescimento da espécie invasora em baixos valores.

Embora o0 aumento nas concentracdes de CO; tenha sido o principal foco de estudos
no cenario das mudancas climéticas (Spierenburg et al. 2009; Jansson et al. 2012; Mozdzer e
Megonigal 2012; Hussner et al. 2014), nem sempre essa variavel é adequada para
compreender o efeito das mudancas climaticas em espécies invasoras com afinidade por
outras formas de CI (Eller et al. 2015; Hussner e Jahns 2015). Desta forma, macrofitas
aquaticas com alta capacidade de uso de bicarbonato, como H. verticillata, possivelmente
também serdo favorecidas por mudancas globais ou por aportes de carbono na forma de
bicarbonato. A explicacdo para isso estd na previsdo de aumento de eventos climaticos
extremos, que ocasionara maior carreamento de material aloctone proveniente da erosdo de
rochas e das regiGes marginais para 0s corpos aquaticos (Rolland et al. 2012). Desta forma,
nas regides afetadas por tais fendmenos, 0s compostos carbonados de origem aléctone levardo

a aumento na alcalinidade, fazendo com que esse processo seja o principal responsavel pelo



D 01 A W DN P

~

10
11
12
13
14
15
16
17
18
19

20
21
22
23
24

25

26
27

28
29

10

aumento de CIl nos corpos aquaticos continentais (Marcé et al. 2015). Além disso,
independentemente das mudancas dos ecossistemas aquaticos provocados por acgdes
antropogénicas, as concentracdes de bicarbonato sdo extremamente variaveis em ecossistemas
aquaticos continentais, tanto naturais como em reservatorios (p. ex. Freitas e Thomaz 2011),
fazendo com que as macrofitas que utilizam esse ion encontrem diferentes disponibilidades de

carbono em um mesmo ecossistema.

Embora muitos trabalhos tenham mostrado o efeito do aumento de Cl e a interagdo
com outras varidveis abioticas sobre plantas invasoras (Spierenburg et al. 2009; Mozdzer e
Megonigal 2012; Hussner et al. 2014; Eller et al. 2015), poucos estudos investigaram o efeito
do aumento de Cl quando espécies invasoras interagem com espécies nativas (resisténcia
bidtica) (Spierenburg et al. 2010). Neste trabalho foram avaliadas experimentalmente as
respostas de H. verticillata e E. najas as alteracGes da alcalinidade. Além disso, os efeitos da
alcalinidade sobre o potencial invasor de H. verticillata foi testado em monoculturas e em
culturas mistas (com E. najas), neste caso testando a interacdo entre o efeito de um fator
abidtico (disponibilidade de carbono) e bidtico (competi¢do) sobre o sucesso da invasora.
Nesse estudo, os objetivos foram: (1) testar o efeito do gradiente de Cl e de uma espécie
nativa, assim como suas interacdes, sobre o sucesso de invasdo de uma exotica; (2) avaliar a
presenca de plasticidade fenotipica adaptativa em H. verticillata e enquadra-la nas estratégias

descritas em Richards et al. (2006). Para isso, foram testadas as seguintes hipdteses:

1. A alcalinidade age como um filtro ambiental para a invaséo por H. verticillata;

2. O sucesso de H. verticillata diminui com a resisténcia biotica, mas a intensidade da
resisténcia é atenuada com o aumento de Cl ¢;

3. A invasora apresenta maior plasticidade fenotipica a disponibilidade de Cl do que a nativa,

0 que explica seu grande sucesso de invasdo em varios continentes.

2 MATERIAIS E METODOS

2.1 COLETA DE MATERIAIS
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As plantas foram coletadas em diferentes ambientes da planicie de inundagdo do alto rio
Parand e levadas para a casa de vegetacdo localizada na Universidade Estadual de Maringa
(Maringa-PR), onde permaneceram por cerca de dois meses para aclimatagdo antes do inicio
do experimento e onde o mesmo foi realizado. Foi utilizada uma mistura de dois tipos de
sedimento, areia e lama, oriundos dos mesmos ambientes. Essa mistura de sedimentos se
mostrou adequada para o crescimento das plantas em um experimento piloto. A areia foi
coletada em praias recem formadas do canal principal do rio e a lama em lagoas adjacentes a

ele.

2.2 DESENHO EXPERIMENTAL

O experimento foi realizado em mesocosmos (54 cm de altura, 33 cm de diametro inferior e
43 cm de didametro superior) de 70 litros, usando agua da torneira, uma mistura de sedimento
e as plantas. Foram selecionados trés niveis de alcalinidade (que refletem as concentracfes de
bicarbonato, consequentemente de CI), de acordo com alcalinidades encontradas nos
ambientes da planicie de inundacdo do alto rio Parana (Thomaz, et al. 2004, Roberto et al.
2009): baixa (valores proximos a 50 pEq I™), média (valores proximos a 400 pEq I™) e alta
(valores préximos a 800 pEq I™") (Tabela 1). O experimento foi realizado entre junho e agosto
de 2014 e apo6s e 63 dias de duracdo, as plantas comecaram a apresentar clorose, e entdo este

foi interrompido.

Tabela 1 Valores médios de cada tratamento de alcalinidade e medidas descritivas, obtidos a

partir de mensuracOes realizadas semanalmente nos diferentes tratamentos. Valores expressos
-1

em pEq |

Desvio
Nivel Média Padréo Minimo Maximo
Baixa 86,3 31,2 19,7 195,2
Média 4725 40,6 374,2 600
Alta 881,2 50,9 747,3 1039

Como a alcalinidade da agua da torneira foi de valores préximos a 800 pEq L™, foi
necessario acidificar a &gua com acido sulfurico (H,SO, 1N) para atingir os valores dos

tratamentos com média e baixa alcalinidade. Quando a adi¢do de cido reduziu a alcalinidade
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a valores abaixo do necessério ou quando o monitoramento durante o experimento mostrou
reducdo na alcalinidade, bicarbonato de sédio (NaHCO3: 1,0 M L™ foi adicionado para
aumentar a alcalinidade e manter os tratamentos constates. As medicGes da alcalinidade foram
feitas a partir do método titulacdo Gran (Camourze 1994), usando 50 ml de agua e H,SO,4
0,01N.

O sedimento utilizado foi preparado com uma mistura de lama e areia na razdo 1:2,
que é considerada adequada para o desenvolvimento dessas espécies (Silveira e Thomaz,
2015), e foi colocado em bandejas de 11x11x6 cm até preencher aproximadamente 3/4 da
bandeja. Depois de preenchidas, foi despejada uma camada de areia sobre o sedimento, para
reduzir as trocas entre a agua e a lama, que € um sedimento mais rico em nutrientes e matéria
orgénica (Fasoli et al. 2015). O enriquecimento da agua com nutrientes provenientes do
sedimento poderia levar ao crescimento de algas e influenciar os resultados do experimento.
Além disso, as bandejas contendo sedimento foram submergidas nos mesocosmos dentro de
um saco plastico, e s6 ap6s terem atingido o fundo, foram colocadas em contato com a agua.
Dessa forma, a suspensdo de sedimento na coluna d’agua foi reduzida, consequentemente

reduzindo as alteracdes nas propriedades quimicas da agua.

As plantas foram lavadas em &gua corrente para remover possiveis organismos
associados e cortadas em fragmentos apicais de 15 cm. Do pool de fragmentos cortados,
foram amostrados 20 para cada espécie para estimativa de biomassa seca inicial. O restante
dos fragmentos foi utilizado no experimento. Tanto os fragmentos utilizados para a estimativa
inicial como os que foram plantados foram selecionados aleatoriamente. Foram plantados seis
fragmentos por bandeja, sendo que nos tratamentos com as duas espécies, cada uma

contribuiu com trés fragmentos.

Os tratamentos de alcalinidade foram preparados com 10 dias de antecedéncia ao
inicio do experimento. Isso para que o cloro e outros compostos provenientes do tratamento
da agua que pudessem ser toxicos para as plantas evaporassem. Apds esse periodo de tempo,
foram inseridas as bandejas com sedimento e em seguida os fragmentos apicais das espécies

nos seus devidos tratamentos.

Os tratamentos foram compostos de uma combinagdo dos fatores alcalinidade e
espécie, com trés niveis de alcalinidade (baixa, média e alta) e trés combinacgdes de espécies

(E. najas e H. verticillata em monocultura, e ambas em uma cultura mista), somando um total
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de nove tratamentos. Cada tratamento foi replicado cinco vezes, totalizando 45 unidades

experimentais que foram distribuidas aleatoriamente na casa de vegetacao.

2.3 VARIAVEIS RESPOSTAS AVALIADAS NAS MACROFITAS

Ao final do experimento, foi obtida a massa seca da raiz e dos caules, ramos laterais e folhas
(em conjunto, considerados apenas “ramos” no restante desse trabalho), o numero de brotos
(por fragmento) e a area foliar. A massa seca reflete a performance da planta, em termos de
crescimento, 0 numero de brotos reflete sua capacidade de dispersdo e a area foliar reflete
variacdo morfolodgica de plasticidade fenotipica. Para medir area foliar, usou-se um fragmento
apical aleatério de cada unidade experimental nos tratamentos de monocultura e um
fragmento apical de cada espécie em cada unidade experimental nos tratamentos de cultura
mista. De cada fragmento foram seccionados os primeiros 3 cm a partir do apice, do
fragmento restante contou-se o nimero de entrends e retirou-se 3 folhas do sexto verticilo
foliar para o calculo da éarea foliar, seqguindo a metodologia de Di Nino et al. (2007) e
Thiébaut e Di Nino (2009). A éarea foliar foi medida usando o software Image Pro Plus
(verséo 4.5.0.29).

A partir das varidveis acima citadas, foram calculadas a Taxa de Crescimento Relativo
(TCR) e razdo raiz:ramos. Como existe variacdo no peso seco dos fragmentos que foram
plantados entre E. najas (0,11g + 0,05 DP) e H. verticillata (0,04 g = 0,01 DP), optou-se por
ndo utilizar os dados brutos de biomassa (peso seco) do final do experimento, mas sim a TCR,
gue é uma taxa que considera a biomassa inicial do propagulo. Esse procedimento corrige
variacOes que poderiam ser originadas das diferencas entre os pesos iniciais dos propéagulos de
cada espécie. A TCR é calculada pela seguinte equacao:

TCR = (In Mf — In Mi) /At

onde Mf é a massa seca final, Mi é massa seca inicial e At é o nimero de dias. Para a Mi
usamos a media da massa seca dos fragmentos amostrados no inicio do experimento. Optou-
se também usar a variavel razéo raiz:ramos por que essa razdo indica o tipo de estratégia de
alocacdo de recursos utilizada pela planta. Para averiguar qual estratégia de plasticidade

fenotipica (segundo Richards et al. 2006) é empregada por H. verticillata, utilizamos o0s
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valores da TCR como indicativo de fitness e o gradiente de alcalinidade como um indicador

da disponibilidade de recursos (Cl) para as plantas.

O pH, condutividades, saturacdo de oxigénio e temperatura foram mensurados duas

vezes por semana (Material Suplementar). A alcalinidade foi mensurada semanalmente.

2.4 ANALISE DE DADOS

As comparacdes entre as variaveis foram feitas através de ANOVAs bivariadas, usando os
fatores alcalinidade e espécie, assim como suas interagdes, separadamente para 0s tratamentos
monocultura e de cultura mista, ao nivel de significancia de 0,05. As comparaces a
posteriori foram feitas com o teste de Tukey, ao nivel de significancia de 0,05. Os dados
foram testados para os pressupostos de homocedasticidade com o teste de Levene e de

normalidade com o teste de Shapiro-Wilk nos residuos.

Para que todos os pressupostos fossem atingidos, os dados do nimero de brotos e
razdo raiz:ramos em monocultura, e da area foliar em cultura mista foram logaritmizados (In).
Para essas variaveis, as analises foram realizadas a partir dos dados transformados e os
graficos foram feitos a partir da transformacéo reversa (p. ex. o inverso de In (x) € exp (X)),
seguindo Gotelli e Ellison (2011). Para as demais variaveis, 0s pressupostos foram atingidos a
partir dos dados brutos, e as analises foram realizadas a partir dos mesmos. Somente para
TCR em cultura mista o pressuposto de normalidade ndo foi atingido (SW-W= 0,908; p =
0,018). Mesmo assim optou-se por utilizar a ANOVA, pois esta € robusta para desvios

moderados na normalidade (Pearson 1931; Schmider et al. 2010).

Observou-se a posteriori a presenca de valores de TCR negativos muito proximos de
zero nos tratamentos de baixa alcalinidade. Para testar se esses valores diferiam de zero,
aplicou-se um teste t de Student single sample nos dados de TCR em baixa alcalinidade em

ambas as espécies e culturas. As médias foram testadas contra o valor de referéncia 0.

3 RESULTADOS
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De acordo com os resultados da ANOVA, os fatores alcalinidade e espécie afetaram
significativamente a TCR e a interacdo também foi significativa em monoculturas (Tabela 2).
A TCR de H. verticillata foi maior do que E. najas, exceto em baixa alcalinidade, onde as
médias nio diferiram estatisticamente (Fig. 1a). E importante observar que em monoculturas,
ambas as espécies foram limitadas pelo carbono, pois seu crescimento foi estatisticamente
igual a zero, com tendéncia negativa (isto é, perderam biomassa). A interacdo significativa
indica que a TCR de H. verticillata aumentou mais do que a TCR de E. najas nos tratamentos
com maiores valores de alcalinidades. Para ambas as espécies, 0 aumento da alcalinidade de
baixa para média resultou em aumento nos valores de TCR, mas 0 mesmo ndo ocorreu nos

tratamentos em alta alcalinidade (Fig. 1a).

Tabela 2 Resultados da ANOVA bivariada. Valores significativos (p<0.05) sdo marcados em
negrito

Monocultura

Parametros Espécie Alcalinidade AlIESapI(ier?ilga)((je

gl.=1,22 gl.=2,22 gl.=2,22

F p F p F p
TCR 60 <0,001 116,9 <0,001 16,9 <0,001
Raiz:ramos 163,9 <0,001 28,6 <0,001 11,3 <0,001
N° de brotos 16,3 <0,001 30,1 <0,001 0,7 0,52
Area Foliar 0,7 0,41 0,3 0,76 0,1 0,93
Cultura Mista
Parametros Espécie Alcalinidade Allzsgi(iar?ilga)((je

gl.=1,22 gl.=2,22 gl.=2,22

F p F p F p
TCR 215,9 <0,001 50,3 <0,001 16,6 <0,001
Raiz:ramos 30,2 <0,001 2,0 0,15 0,1 0,88
N° de brotos 32,7 <0,001 9,6 <0,001 2,4 0,12
Area Foliar 5,6 0,03 3,3 0,06 2,5 0,10

Assim como nos tratamentos em monocultura, houve diferencga significativa da TCR
também nas policulturas, havendo efeito das espécies e niveis de alcalinidade, além da
interacdo também ter sido significativa (Tabela 2). H. verticillata diferiu significativamente de
E. najas, apresentando maiores valores médios de TCR (Fig. 1b). Além disso, para E. najas o

aumento da alcalinidade acresceu significativamente a TCR do tratamento de baixa para
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média alcalinidade, mas ndo houve aumento significativo do tratamento de média para alta
alcalinidade. O diferencial da resposta de H. verticillata ao crescer junto com E. najas € que
ela respondeu positivamente a todo o gradiente de alcalinidade, com cada tratamento de
alcalinidade diferindo entre si, e alcancou os maiores valores de TCR na maior alcalinidade.
Além disso, em baixa alcalinidade, a TCR de H. verticillata foi positiva e significativamente
maior que a de E. najas, o que ndo aconteceu na monocultura (Fig. 1a), chegando ao ponto de
ser estatisticamente igual a TCR de E. najas em alcalinidade média e alta. Esses resultados
sugerem um efeito positivo da presenca da espécie competidora nativa sobre o crescimento da

invasora.

Segundo os resultados do teste t realizado a posteriori para TCR em baixa
alcalinidade, apenas H. verticillata em cultura mista apresentou valores de TCR que diferiram
de zero positivamente (t=5,74; p=0,01). E. najas em cultura mista ndo diferiu de zero (t=-
2,03; p=0,13). Para monocultura, ambas H. verticillata (t=-1,22; p=0,29) e E. najas (t=-2,23;

p=0,09) também ndo diferiram de zero.

Monocultura Cultura Mista

0.05

0.04

0.03

0.02

TCR (dia™")

0.01

0.00

-0.01
Baixa Média Alta Baixa Média Alta

Estressante =~ =————————mm— Favoravel Estressante =——————— Favoravel

Alcalinidades

O Egeria najas @ Hydrilla verticillata

Fig. 1 Taxa de crescimento relativo (TCR) para (a) monocultura e (b) cultura mista. O
aumento da alcalinidade indica um gradiente de condicGes de estressante para favoravel
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(indicado pela seta) e TCR € um indicativo de fitness, seguindo os diagramas de Richards et al
(2006). Diferencas significativas determinadas pelo teste de Tukey s&o indicadas por letras
sobrescritas diferentes. Gréfico feito a partir dos dados brutos; médias + desvio padrdo

Para a razdo raiz:ramos em monoculturas, os resultados demonstraram que também
houve diferenca significativa separadamente para cada fator (espécie e alcalinidade), e
também ocorreu interacdo significativa entre esses fatores (Tabela 2). Para E. najas, o efeito
da alcalinidade seguiu 0 mesmo padrdo que a TCR, com aumento da razdo apenas de baixa
para média alcalinidade (Fig. 2a). J& H. verticillata ndo sofreu efeito da alcalinidade,
entretanto, seus valores da razdo raiz:ramos foram maiores do que o de E. najas, diferindo
significativamente. Isso sugere que H. verticillata produz mais raiz em relacdo aos ramos do
gue E. najas, mas a interacdo indica que essa producdo se eleva somente na ultima espécie

com o aumento da alcalinidade.

J& para a razdo raiz:ramos nas culturas mistas, os resultados demonstraram que houve
diferenca significativa apenas entre as espécies (Tabela 2), com H. verticillata apresentando

maiores valores da razdo raiz:ramos do que E. najas (Fig. 2b).

Monocultura Cultura Mista

C

Raiz:ramos
o o
- %]
w o
H@H °©
—eo—

o

a

o
o

e
o
a
n[

0.00

Baixa Média Alta Baixa Média Alta
Alcalinidades

O Egeria najas @ Hydrilla verticillata

Fig. 2 Razdo raiz:ramos para (a) monocultura, com grafico feito a partir de dados de
transformacéo reversa, e (b) cultura mista, com grafico feito a partir de dados brutos.
Diferencas significativas determinadas para o teste de Tukey sdo indicadas por letras
sobrescritas diferentes quando a interacdo foi significativa; médias £ desvio padréo
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O numero de brotos em monoculturas diferiu entre os niveis de alcalinidade e entre as
espécies, mas ndo houve interacdo significativa (Tabela 2). H. verticillata apresentou mais
brotos do que E. najas e para ambas as espécies, observou-se aumento no numero de brotos
com o0 aumento da alcalinidade de baixa para média, mas ndo houve diferenca significativa de

média para alta alcalinidade (Fig. 3a).

As tendéncias para 0 nimero de brotos em cultura mista foram semelhantes as
observadas em monocultura, porque também houve efeitos significativos da espécie e da
alcalinidade (Tabela 2), com H. verticillata apresentando mais brotos do que E. najas, e com
o efeito da alcalinidade aumentando o nimero de brotos no gradiente de baixa para média
alcalinidade (Fig. 3b). Ndo houve aumento significativo no gradiente de média para alta

alcalinidade.

Monocultura Cultura Mista

30

Nuamero de brotos
- N N
(2} o w

=y
o

Baixa Média Alta Baixa Média Alta
Alcalinidades

O Egeria najas @ Hydrilla verticillata

Fig. 3 Numero de brotos para (a) monocultura, com grafico feito a partir de dados de
transformacéo reversa, e (b) cultura mista, com gréfico feito a partir de dados brutos. N&o foi
detectada interacdo significativa entre os fatores. Ambas especies em ambas culturas
aumentar sua razao raiz:broto significativamente de baixa para média alcalinidade; médias +
desvio padrdo

Os resultados demonstraram também que ndo houve diferencas significativas para a

area foliar em monocultura. Assim, essa variavel ndo oscilou entre as espécies em nenhum
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dos tratamentos (Fig. 4a). Diferentemente da monocultura, a é&rea foliar diferiu
significativamente entre as espécies em cultura mista (Tabela 2). H. verticillata apresentou

maiores valores medios de area foliar do que E. najas (Fig. 4b).

Monocultura Cultura Mista

0.22
0.20 1
0.18

<016

G014

8012

€010
P
® oo
L
0.06
0.04

0.02

0.00
Baixa Media Alta Baixa Média Alta

Alcalinidades

O Egeria najas @ Hydrilla verticillata

Fig. 4 Area foliar para (a) monocultura, com gréaficos feitos a partir de dados brutos, e (b)
cultura mista, com gréaficos feitos a partir de dados de transformacdo reversa. Nédo foi
detectada interacdo significativa entre os fatores; médias + desvio padrao

4 DISCUSSAO

Testou-se o efeito da resisténcia bidtica e da disponibilidade de ClI, dois filtros ambientais,
sobre o crescimento e plasticidade fenotipica de H. verticillata. Em especial, avaliou-se
também a resposta dessa macrdfita invasora a um gradiente de carbono inorgéanico, com o
proposito de estabelecer a estratégia fenotipica utilizada por essa espécie (“Jack-of-all-trades”,
“Master-of-some” ou “Jack-and-master”, de acordo com Richards et al. 2006).
Primeiramente, os resultados da TCR, a qual pode ser considerada a variavel mais importante
em termos de desempenho, pois reflete a velocidade de crescimento em biomassa, indica que

H. verticillata assemelha-se a “Master-of-some” quando em monocultura, e a “Jack-and-
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master” em cultura mista. Assim, em monocultura H. verticillata é limitada por condicGes
estressantes, mas ela aumenta o fitness em condi¢fes favoraveis, enquanto que em cultura
mista, consegue manter o fitness robusto em condicdes estressantes e manter a alta capacidade
de se aproveitar do aumento na disponibilidade de condicGes favoraveis, em termos de
carbono. Além disso, H. verticillata apresentou as maiores taxas de crescimento quando
coocorre com a espécie nativa E. najas do que crescendo em monocultura. Os menores
valores de alcalinidade foram limitantes para ambas as espécies e apenas H. verticillata em
cultura mista apresentou crescimento diferente de zero sob limitacdo de CI. Isso mostra que o
efeito da competicdo interespecifica com E. najas € menor do que o efeito da competicéo
intraespecifica, 0 que sugere que a espécie nativa facilite a invasora, pelo menos nos estagios

iniciais de crescimento.

Macrdfitas submersas, em especial “clodeids” como as investigadas, em geral
aumentam sua producdo quando as concentracGes de carbono inorganico sdo elevadas (Pierini
e Thomaz, 2004; Malheiro et al. 2013; Spierenburg et al. 2009; 2010). As espécies
apresentaram diferentes capacidades de aproveitamento do CIl, com H. verticillata
apresentando crescimento muito mais expressivo quando se adiciona esse recurso do que a
nativa E. najas. Embora ambas tenham sido afetadas positivamente pela alcalinidade, a nativa
E. najas ndo foi capaz de capitalizar o aumento de CI de média para alta alcalinidade em
nenhuma das culturas, ao contrario da invasora que foi capaz de aumentar a sua taxa de
crescimento em quatro vezes de baixa para alta alcalinidade na cultura mista (Fig. 1a,b). Essas
diferentes respostas possivelmente podem ser atribuidas a utilizacdo diferenciada de
bicarbonato por diferentes espécies de macréfita (Malheiro et al. 2013; Hussner et al. 2014;
Eller et al. 2015; Hussner e Jahns 2015). Embora o efeito do aumento de média para alta
alcalinidade ndo tenha resultado em uma diferenca significativa para TCR de H. verticillata
em monocultura, existe uma tendéncia grafica ao aumento da mesma em resposta a alta
alcalinidade e com uma probabilidade marginalmente significativa de diferenca (p=0.07 teste
post-hoc HSD de Tukey).

A partir desses resultados de TCR, ndo rejeitamos a primeira hipdtese, que diz que a
alcalinidade age como um filtro ambiental para H. verticillata, pois em baixa alcalinidade essa
espécie ndo cresceu em monocultura e em cultura mista esse crescimento foi reduzido. Além
disso, em ambas as culturas, H. verticillata elevou seu crescimento com o aumento da
alcalinidade. O reduzido crescimento de macrofitas em condigdes limitantes de CI é

conhecida na literatura (Spierenburg et al. 2009; 2010), e resultados semelhantes foram
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encontrados para E. najas em ambas as culturas. Estudos anteriores demonstraram a limitagado
para o0 crescimento de macrodfitas submersas no género Egeria por Cl na planicie de
inundacdo do alto rio Parana (Freitas e Thomaz 2011). Em contrapartida, a capacidade de H.
verticillata crescer mesmo em baixas concentracdes de CIl sugere que pode existir outro
mecanismo dirigindo a sua limitagdo em monocultura, que pode estar relacionado com a
competicéo intraespecifica. Spierenburg et al. (2010) encontraram o efeito da limitacdo de Cl
e da competicdo com uma espécie nativa sobre uma invasora, mas diferente disso, nossos
dados mostram que a competicdo intraespecifica, e ndo a interespecifica, associada a

disponibilidade de ClI, age como filtro ambiental para o crescimento de H. verticillata.

A partir também dos resultados de TCR, rejeitamos parcialmente, a segunda hipotese,
que diz que a resisténcia bidtica, representada pela espécie nativa limita o crescimento de H.
verticillata, mas altos valores de Cl inverteriam esse cenario. Os resultados demonstram que
ndo houve efeito da resisténcia bidtica, mas oposto a isso, um efeito de facilitacdo foi
encontrado, em comparacdo ao tratamento sem resisténcia bidtica. Ainda, o aumento dos
niveis de alcalinidade elevou em quatro vezes a TCR de H. verticillata, ao passo que apenas
dobrou a da espécie nativa. Somado a isso, a TCR méxima alcancada pela nativa, ao longo do
gradiente, foi capaz apenas de se igualar ao menor valor obtido pela invasora no mesmo
gradiente (Fig. 1b). Esses dados sugerem que mesmo se houvesse efeito da resisténcia bidtica
em baixos valores de ClI, esse efeito ndo se manteria em condi¢des favoraveis. De fato, outros
estudos evidenciam que pode ocorrer facilitagdo entre espécies de macréfitas submersas (Hao
et al. 2013). Porém, a identificacdo do mecanismo competitivo que explica esses resultados

depende de experimentos adicionais.

Os resultados da razdo raiz:ramos corroboram os resultados da TCR. A manutenc¢édo da
razdo raiz:ramos constante ao longo de todo o gradiente de CI para H. verticillata demonstra
que o crescimento dessas duas estruturas aumentou na mesma intensidade ao longo do
gradiente de CI. Esse resultado indica que H. verticillata ndo muda o padrdo de alocagéo de
biomassa de acordo com a disponibilidade de carbono e isso talvez explique seu crescimento
negativo em baixa alcalinidade em monocultura, e o reduzido crescimento nesse tratamento
em cultura mista. Somado a isso, observa-se tambem maiores valores da razdo para H.
verticillata em ambas as culturas, o que indica que essa especie apresenta maior proporcao de
raizes em relacdo aos ramos do que E. najas. O aumento significativo da razdo raiz:ramos de

E. najas em monocultura mostra que o aumento da alcalinidade estimula o desenvolvimento
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radicular, provavelmente para aumentar a capitacdo de nutrientes, uma vez que o Cl ndo €

mais limitante. Porém, esse mesmo padréo nao foi encontrado em cultura mista.

Embora uma reducéo na razdo raiz:ramos € esperada com o aumento de nutrientes no
sedimento (Mony et al. 2007; Barko et al. 1991), pois 0s nutrientes passam a ser de mais facil
aquisicdo e a demanda por tecido fotossintetizante passa a ser maior, o aumento de Cl leva a
um aumento nessa razao (p. ex. Spierenburg et al. 2009; Mozdzer e Megonigal 2012; Eller et
al. 2015), uma vez que a captagdo de nutrientes é necessérias para suportar as altas taxas de
fotossintese decorrentes da alta disponibilidade de CI. Esse padréo é observado para E. najas
em monocultura, que aumenta sua razao raiz:ramos de baixa para média alcalinidade. Como
visto para a TCR, o tratamento com alcalinidade intermedidria se mostrou o 6timo de
crescimento para essa espécie. Por outro lado, a auséncia do efeito do Cl para essa espécie em
cultura mista sugere que outro efeito possa estar envolvido na resposta morfoldgica de E.
najas. Possivelmente, o efeito da competicdo com H. verticillata limite a capacidade de
resposta de crescimento radicular em E. najas. Maiores razdes raiz:ramos sdo caracteristicas
encontradas para espécies invasoras em outros estudos quando comparadas as nativas
(Spierenburg et al. 2009; Mozdzer e Megonigal 2012; Hussner et al. 2014). Eller et al. (2015)
demonstraram que altas concentracfes de Cl sdo responsaveis por aumentar essa razdo em H.
verticillata. Em concordancia com esses estudos, a espécie exdtica apresentou 0s maiores

valores da razéo raiz:ramos, comparada a nativa.

A éarea foliar somente apresentou efeito significativo do fator espécie e em cultura
mista. Entretanto, uma analise visual do grafico (Fig. 4) sugere que é provavel que o resultado
tenha sido fortemente enviesado por valores do tratamento de H. verticillata em baixa
alcalinidade e cultura mista. E possivel observar através das barras de desvio padrdo do
grafico que a variacdo nesse tratamento € muito grande, e quando recorreu-se aos dados
brutos originais, foi possivel notar a presenca de outliers, que podem ter enviesado a
ANOVA. Embora tenha sido sugerido a presenca de plasticidade fenotipica para area foliar
em macrofitas submersas invasoras (Di Nino et al. 2007; Thiébaut e Di Nino 2009) e que
maiores areas foliares em plantas invasoras podem contribuir para o sucesso de invasdo (Lake
e Leishman 2004), ndo foi encontrada plasticidade fenotipica nesse traco para H. verticillata e
E. najas. Uma possivel explicagdo é que aumento de area foliar pode estar relacionado com
aumento na capacidade de captacdo de CO, (Maberly e Madsen 1998), e como as especies

utilizadas nesse estudo mostram alta afinidade por bicarbonato, esse trago ndo se manifestou.
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Outra varidvel que ndo apresentou diferenca de estratégia fenotipica entre as espécies,
devido a auséncia de interacdo estatistica significativa, foi o nimero de brotos (Tabela 2). Os
brotos sdo ramos laterais jovens, que podem se desprender e originar novos individuos. Para
ambas as culturas, o nimero de brotos por fragmento aumentou nas duas espécies de baixa
para média alcalinidade. Porém, embora nédo tenha sido identificada diferenca entre a resposta
fenotipica, deve-se ressaltar que a espécie invasora apresentou maior producdo de brotos do
que a nativa. Esses ramos influenciam a capacidade de dispersdo, aumentam a pressdo de
propagulo e consequentemente a probabilidade de estabelecimento da espécie invasora
(Lockwood et al. 2005). Deve-se ressaltar que a plasticidade apresentada é de carater
adaptativo, pois esta relacionado a reproducdo, que € um componente do fitness (Sultan
2001). A alta capacidade de crescimento de H. verticillata a partir de brotos ou fragmentos
(Wu et al. 2007; Umetsu et al. 2012) e a elevada producdo de brotos encontrada, indicam a
capacidade de dispersao e colonizacdo dessa espécie, principalmente em condigdes favoraveis
relacionadas a maior disponibilidade de CI.

Além do efeito facilitador da espécie nativa sugerido pelos resultados da cultura mista,
pode-se observar esse mecanismo também na estratégia de plasticidade fenotipica apresentada
pela espécie invasora. Devido aos trés valores de alcalinidade e a interacdo significativa para a
TCR entre tratamentos, pode-se evidenciar a existéncia de plasticidade fenotipica em
estratégias diferentes entre as espécies (p. ex. Richards et al. 2006). A hip6tese de que H.
verticillata apresenta maior plasticidade fenotipica que a nativa e que essa plasticidade esta
relacionada ao sucesso de invasao é suportada pela interacdo significativa na TCR (Tabela 2,
Fig. 1). Ao crescer com a espécie nativa, H. verticillata demonstrou ser uma r-estrategista
extrema: “Jack-and-master”, que une tanto robustez ndo plastica a condigcdes estressantes
(caracteristica de “Jack-of-all-trades”) como resposta plastica muito eficiente (e.g.
oportunismo) ao aumento de condi¢des favoraveis (caracteristica de “Master-of-some”).
Entretanto, isso difere do resultado encontrado na monocultura, onde H. verticillata, mesmo
apresentando elevado crescimento em condicdes favoraveis, foi limitada por condicdes
estressantes. Variaveis relacionadas a biomassa e crescimento (nesse experimento, TCR)
podem ser entendidas como indicativos de fitness (Richards et al. 2006), mostrando que a
plasticidade fenotipica nesses tracos é de carater adaptativo. Nesse contexto, a espécie exdtica
apresentou maior fitness do que a nativa em ambas as culturas. Embora Mozdzer e Megonigal
(2012) também tenham encontrado a estratégia “Jack-and-master” ao comparar linhagens

introduzidas e nativas de Phragmites australis, esse tipo de estratégia tem sido pouco descrita,
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e sua importancia estd no seu alto valor adaptativo (Richards et al. 2006; Davidson et al.
2011). Diferencas em plasticidade adaptativa entre diferentes taxa pode explicar os padrdes de
ocorréncia de espécies em ampla escala (Sultan 2000). Assim, alto fitness ao longo de todo o
gradiente de Cl e a na presenca da resisténcia biotica mostram que H. verticillata possui um
elevado potencial invasor, e pode invadir novos locais na planicie de inundacéo de alto rio
Parand e outros ecossistemas aquaticos brasileiros, onde os valores de alcalinidade

aproximam-se dos testados no experimento.

Kahara e Vermaat (2003) especularam que a alta capacidade de aproveitamento de
bicarbonato apresentada por H. verticillata ndo seria suficiente para explicar sua ampla
distribuicdo como espécie invasora. Entretanto, seus altos valores de TCR de razdo raiz:broto
e de nimero de brotos apresentados nesse estudo mostram que essa espécie tem a0 mesmo
tempo ampla capacidade de se dispersar, de capitalizar recursos (nutrientes) via crescimento
radicular, e quando as condigdes de disponibilidade de CI sdo favoraveis, apresentar taxas de
crescimento maiores do que uma espécie nativa pertencente a mesma familia. Isso levaria ao
crescimento de grandes estandes dessa macrofita em rios e reservatdrios, como tem sido
observado (Sousa et al. 2009; 2010), e mostra que o Cl é uma importante variavel ambiental
que pode explicar a ocorréncia e 0 sucesso dessa espécie. Somado a isso, H. verticillata pode
ser favorecida por habitats ja colonizados pela nativa E. najas ao mesmo tempo em que
apresenta alto fitness ao longo de todo o gradiente ambiental. Assim, H. verticillata é capaz
tanto de colonizar habitats ainda ndo ocupados por outras macrofitas submersas, quanto
aqueles ja ocupados por espécies nativas. De fato, esse fenbmeno parece estar sendo
observado em diversos habitats da bacia rio Paranad (Sousa et al. 2009; Thomaz et al. 2012).
Porém, deve ficar claro que os resultados por nds obtidos dizem respeito a variedade de H.
verticillata introduzida no Brasil, que aparentemente pertence a um Unico clone (L. C. Lucio,
dados ndo publicados). Assim, estudos conclusivos acerca da plasticidade fenotipica em
relacdo ao Cl sobre a espécie como um todo somente serdo obtidos com experimentos que

testem diferentes populacdes dessa espécie.

Espécies invasoras parecem apresentar caracteristicas que as tornam capazes de se
aproveitar dos varios elementos das mudancas climaticas (Dukes e Mooney 1999), e um dos
mais importantes entre esses elementos, € o aumento na disponibilidade de CI para os
organismos fotossintetizantes. Foi usada a alcalinidade da &gua como uma fonte de ClI, e as
mudancas globais previstas tem potencial de aumentar a alcalinidade dos corpos aquéticos

continentais (Roland et al. 2012) e assim favorecer ambas as espécies estudadas. Entretanto,
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os resultados obtidos mostraram que a espécie exdtica H. verticillata tem potencial de ser
mais bem sucedida que a nativa E. najas em um gradiente amplo de disponibilidade de CI.
Desta forma, os efeitos de mudancas globais sobre o Cl afetardo o processo de invasao de
ambientes aquaticos continentais por H. verticillata. Contudo, € importante considerar que o
gradiente de CI utilizado reflete valores encontrados em Vvarios ecossistemas aquaticos da
América do Sul (p. ex., Thomaz et al. 2004a), portanto muitos ambientes naturais estdo
sujeitos a invasdo por essa espécie. De fato, segundo Marcé et al. (2015), mais da metade dos
lagos e reservatérios do planeta apresentam alcalinidades superiores a 1000 UEq 1™, valor esse
proximo ao que foi usado como maximo nesse experimento e no qual a espécie invasora
apresentou seu melhor desempenho. Assim, a alcalinidade da dgua pode ser uma variavel
muito importante para explicar a distribuicdo global registrada para H. verticillata (p. ex.
Cook e Lidnd 1982; Langeland 1996).

Por ultimo, vale ressaltar que os resultados encontrados nesse experimento refletem a
fase inicial de estabelecimento dessas espécies de macrofitas, pois, devido a sua curta duragédo
ndo foi possivel que as plantas formassem dossel, como observado em Hofstra et al. (1999).
Ainda assim, no curto periodo de duracdo do experimento, a espécie nativa parece ter
favorecido a espécie invasora. Assim, estudos de longo prazo sdo necessarios para uma
melhor compreensdo da dindmica de interacdo dessas espécies em um gradiente de
disponibilidade de CI.

5 Concluséao

Os resultados demonstram que a macrofita exotica H. verticillata apresenta alta plasticidade
fenotipica ligada ao aumento de fitness quando exposta a um gradiente de carbono inorganico.
Em especial, também indicam que a resisténcia bidtica por uma espécie nativa altera o padréo
de plasticidade da espécie invasora. A estratégia “Jack-and-Master” apresentada por essa
espécie exdtica lhe confere fitness robusto em condigBes estressantes, como baixa
disponibilidade de carbono inorganico, ao mesmo tempo em que apresenta alta capacidade de
aumentar o fitness quando as condicdes se tornam favoraveis. Mostrou-se também que essa
espécie pode ser limitada pela baixa disponibilidade de carbono inorganico, mas que esse

efeito limitante se torna menos pronunciado quando associado a resisténcia bidtica. Dessa
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forma, a espécie nativa facilita H. verticillata, pelo menos nos estigios iniciais de
crescimento. Esse conjunto de fatores pode explicar o sucesso de invasdo de H. verticillata
em uma grande variedade de ambientes tropicais e permite predizer que ambientes com
maiores valores de alcalinidade (carbono inorganico na forma de bicarbonato), estdo mais
sujeitos a invasdo por essa espécie. Entretanto, H. verticillata foi capaz de crescer em
condicBes de baixa disponibilidade de carbono inorganico quando facilitada pela espécie
nativa E. najas, sugerindo que mesmo ambientes com alcalinidade baixa a moderada estéo
sujeitos ao estabelecimento dessa espéecie. Pode-se predizer também que H. verticillata se
favoreca de locais com estabelecimento inicial de E. najas e a partir disso possa aumentar sua
disperséo ao longos dos ambientes e crescer extensivamente quando condigdes de aumento de
carbono inorganico forem proporcionadas por mudancas globais, causando impactos aos

ecossistemas invadidos.
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1 APENDICE A — Variaveis Limnoldgicas

Monocultura
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Fig. S2 Variagdes de temperatura ao longo do experimento; média £ maximos e minimos

As variaveis pH e saturacdo de oxigénio apresentaram tendéncias semelhantes, seus valores
diarios registrados foram maiores quanto maiores fossem os niveis de alcalinidade (Fig. Sla-
c; g-i). Para a condutividade, a tendéncia foi inversa, com valores maiores em menores

alcalinidades e vice-versa (Fig. S1 e-f).

A trés varidveis apresentaram a mesma tendéncia com relacdo ao tempo: os valores
aumentam com o tempo e atingem os maiores valores em torno de 40 dias de experimento, e a

partir disso, comecam a apresentar decréscimo (Fig. S1).

Como o experimento foi realizado entre junho e agosto, e as medicdes foram
realizadas durante a manhd, os valores de temperatura registrados foram relativamente baixos,
mas foram consistentes com os dados de campo dos locais de ocorréncias das espécies
(Thomaz et al. 2004a). A média geral de temperatura foi 17,6°C (£2,2 DP) e a maxima e
minima registradas foram 21°C e 12,6°C respectivamente (Fig. S2).



